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Morphological traits of perennial rhizome Brachypodium pinnatum are investigated on the territory of Siberia. The species is 
heterogeneous morphologically and karyologically. Five qualitative features were revealed, which showed the greatest 
variability. In addition, based on a multivariate analysis of qualitative and quantitative traits, a correlation was established 
between morphological features and longitude and latitude of location. As a result of the studies, we found that the samples 
belong to one karyological race. 
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Исследованы морфологические признаки многолетнего корневищного злака Brachypodium pinnatum на территории 
Сибири. Вид является неоднородным морфологически и кариологически. Выявлены пять качественных признака, 
которые показали наибольшую вариабельность. Кроме того, на основе многомерного анализа качественных и 
количественных признаков была установлена корреляция между морфологическими признаками и долготой и 
широтой местонахождения. В результате проведенных исследований обнаружено, что образцы принадлежат к одной 
кариологической расе. 




Древний род Brachypodium P. Beauv. – один из наиболее примитивных злаков умеренной зоны, включающий как 
многолетники, так и однолетники. Род насчитывает по разным оценкам около 20 видов, произрастающих в 
субтропических и умеренно теплых районах Евразии и Северной Америки, а также в горных районах Центральной и 
Южной Америки, тропической Африки, Цейлона и Новой Гвинеи (Tzvelev, 1976). Наиболее богато он представлен в 
Средиземноморье (Catalan et al., 2014). Характерной особенностью рода является соцветие, представляющее собой 
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кисть с такими короткими веточками (0.5-2 мм), что на первый взгляд ее можно принять за колос. Детальное 
морфолого-анатомическое исследование и биогеографическое исследование рода было проведено Schippmann (1991), 
однако исследование охватывает лишь европейскую часть континента, материал по Сибири там не представлен вовсе. 
Кариологически Brachypodium представлен как диплодными, так и полиплоидными видами, а также их производными 
– аллополиплоидами, общее число хромосом также не велико 2n =7, 9. Это и другие качества делают Brachypodium 
удобной моделью для исследования эволюционных процессов не только злаков, но и однодольных в целом (Catalan, 
Olmstead, 1999; 2000; Catalan et al., 2014). При этом большинство исследователей фокусируется на изучении эволюции 
рода, филогении и видообразовании (Betekhtin et al. 2014; Catalan et al., 2016, Robertson, 1981; Wolny, Hasterok 2009; и 
др.), используя главным образом методы молекулярно-генетического анализа – надежного инструмента прямой 
оценки генотипических различий. Для рода в целом посторено филогенетическое дерево и на основе теории 
коалесценции выдвинут ряд гипотез о времени и месте его диверсификации (Catalan et al., 2016).  
На территории Сибири встречается только 2 вида этого рода: B. sylvaticum (Hudson) Beauv. и В. pinnatum (L.) Beauv. Они 
хорошо различаются морфологически по длине остей и пыльников, а также по эколого-климатическим 
характеристикам (Koroljuk et al., 2005; Zhukova et al., 2010) и географически (Peshkova, 1990). Особенно заметны 
различия ареалов на территории Сибири: B. sylvaticum, являясь третичным неморальным реликтом (Malyshev, 
Peshkova, 1984; Polozhij, Krapivkina, 1985), имеет на территории Сибири весьма ограниченное распространение, не 
продвигаясь в целом на восток дальше Красноярского края, и лишь единичные местонахождения отмечены в 
рефугиумах на территории Байкальской Сибири и Забайкалья (Shvetsova, 2002). Brachypodium pinnatum распространен 
в Сибири значительно шире: в районе Подкаменой Тунгуске он достигает почти 65° с.ш., встречаясь в Якутии по Алдану, 
и в районе р. Аргунь достигая 120° в.д. (Peshkova, 1990).  
Исследование B. pinnatum представляет немалый интерес, поскольку он весьма неоднороден и морфологически, и 
кариологически. Внутри этого вида только на территории бывшего СССР Н.Н. Tsvelev (1976) выделил 3 подвида, 
различающихся по степени опушения различных частей растения. При этом известно, что B. pinnatum существует в 
виде нескольких хромосомных рас – диплоидной (2n=16 и 18), и тетраплоидной (2n=28) (Catalan et al., 2014). Не 
отмечается никакого соответствия между выделенными подвидами и цитотипами, тем не менее, детальное 
морфологическое исследование может выявить различия между кариологическими расами, и настоящая работа 
представляет собой попытку такой дискриминации.  
Тщательный морфометрический анализ B. pinnatum на территории Польши был проведен Paszko (2007, 2008), начаты 
исследования и в Сибири (Shiposha, Catalan, 2015), однако проблемы структуры вида они пока не решили.  
Идеи целостности (интегрированности) живых систем, выдвинутые сторонниками эпигенетической теории эволюции 
(Shmal'gauzen, 1938, 1968; Waddington, 1957) приобретают в настоящее время все больше сторонников. Как показали 
исследования Berg (1959, 1964), Rostova (2002) и других исследований, внутривидовая дивергенция затрагивает в 
первую очередь не сами признаки, а взаимоотношения между ними, так как в интегрированном комплексе каждый 
отдельно взятый комплекс признаков может изменяться лишь настолько, насколько это окажется допустимым в 
пределах имеющихся связей. Исследуя влияние стабилизирующего отбора на дивергенцию в роде Veronica, Berg с 
соавторами (1973), показали, что независимость от среды выражается прежде всего в стабильности размеров органа 
или его части, которые не изменяются, несмотря на разнообразные изменения условий обитания. Корреляции между 
признаками организма отражают эту независимость от внешних воздействий, и исследование ее изменений является 
важным этапом изучения морфологической изменчивости и микроэволюционных процессов. Для более наглядного 
представления корреляционного анализа используется метод корреляционных плеяд, предложенный Terent'ev (1959, 
1961). Этот метод позволяет выявить группы признаков (плеяды), связанных друг с другом сильнее, чем с признаками 
других групп (Rostova, 2002, 2008). Метод корреляционных плеяд Terent'ev (1959, 1961), основанный на исследовании 
корреляций между признаками, позволяет не только сделать анализ самой структуры наблюдаемой изменчивости, но 
и сравнить эту структуру у разных объектов. Корреляции и корреляционные плеяды являются продуктами 
естественного или искусственного отбора и играют существенную роль в эволюционных преобразованиях (Zheleznov 
et al., 2009). 
Brachypodium pinnatum – многолетний корневищный злак. Встречается в травянистых лесах, как хвойных, так и 
лиственных, на лесных полянах, открытых склонах, на суходольных лугах и в зарослях кустарников (Malyshev, Peshkova, 
1984). Растет островками, на участке произрастания преобладает над другими видами. На территории Западной 
Сибири встречается в Тюменской области, Курганской, Омской, Томской, Новосибирской, Кемеровской областях, 
Алтайском крае, Республике Алтай. В Средней Сибири произрастает в Красноярском крае (Тунгусский, Хакасский, 
Верхнеенисейский флористические районы), Тувинская республика. В Восточной Сибири встречается в Иркутской, 
Читинской областях, Республиках Бурятия и Якутия (Malyshev, Peshkova, 1984; Peshkova, 1990).  
По отношению к почвенному увлажнению B. pinnatum относится к сухолуговым видам, его оптимум по этому фактору 
составляет 61 балл по шкале Раменского, а по отношению к богатству/засолению почвы – требует довольно богатых 
почв. По этому фактору его оптимум составляет 11.5 баллов (Koroljuk et al., 2005). По экологической толерантности 
относится к гемиэвривалентным и гемиэврибионтным видам, то есть обнаруживает достаточно высокую 
толерантность. Индекс толерантности по 4 климатическим признакам составил 0.60 (Zhukova et al., 2010). Такие 
широкие адаптационные возможности вида позволяют предполагать и наличие микроэволюционных процессов, и 
сложную внутривидовую структуру.  
В связи с этим были проведены детальные исследования морфологии вида на территории Сибири. Их цель: анализ 
морфологических признаков B. pinnatum для выявления возможных различий между диплоидной и тетраплоидной 
расами, уточнение географического распространения вида.  
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Материалы и методы 
 
В работе были использованы как собственные материалы авторов, собранные в разные годы на территории Сибири, 
так и материалы Гербария им. П.Н. Крылова Томского государственного университета (ТК). Морфометрические 
исследования и статистическая обработка полученных данных методами многомерного анализа являются 
инструментами для «построения гипотез». относительно отношений между отдельными объектами, их группами, а 
также структуры их изменчивости. (Rostova, 2008). Для оценки морфологического разнообразия B. pinnatum различных 
районов Сибири и выявления корреляций между отдельными признаками и их группами было отобрано 132 индивида 
из 80 популяций.  
В результате анализа литературных данных было отобрано 30 количественных и 20 качественных 
макроморфологических признаков: Var1 – длина стебля от основания до соцветия; Var2 – число узлов; Var3 – длина 
листового влагалища второго сверху листа генеративного побега; Var4 – длина замкнутой части листового влагалища 
второго сверху листа генеративного побега; Var5 – длина пластинки второго листа генеративного побега; Var6 – его 
ширина; Var7 – длина язычка второго листа генеративного побега; Var8 – длина листового влагалища второго сверху 
листа вегетативного побега; Var9 – длина замкнутой части листового влагалища второго сверху листа вегетативного 
побега; Var10 – длина пластинки второго листа вегетативного побега; Var11 – его ширина; Var12 – длина язычка второго 
листа вегетативного побега; Var13 – длина соцветия; Var14 – число колосков в соцветии; Var15 – расстояние между 
первым и вторым колоском; Var16 – длина 4-го снизу колоска; Var17 – число цветков в колоске; Var18 – длина нижней 
колосковой чешуи; Var19 – ширина нижней колосковой чешуи; Var20 – число жилок нижней колосковой чешуи; Var21 – 
длина верхней колосковой чешуи; Var22 – ширина верхней колосковой чешуи; Var23 – число жилок верхней колосковой 
чешуи; Var24 – длина нижней цветковой чешуи; Var25 – ширина нижней цветковой чешуи; Var26 – число жилок нижней 
цветковой чешуи; Var27 – длина ости нижнего цветка; Var28 – длина верхней цветковой чешуи; Var29 – ее ширина; Var30 
– длина пыльника; Var31 – опушение верхнего междоузлия стебля (Var31–Var38 представлены тремя состояниями: 
голые, шероховатые от коротких шипиков, опушенные короткими прижатыми волосками); Var32 – опушение среднего 
междоузлия; Var33 – опушение нижнего междоузлия; Var34 – опушение верхнего узла; Var35 – опушение среднего узла; 
Var36 – опушение нижнего узла; Var37 – опушение пластинки второго сверху листа генеративного побега; Var38 – 
опушение пластинки второго сверху листа вегетативного побега; Var39 – наличие/отсутствие ушек у влагалища второго 
сверху листа генеративного побега; Var40 – наличие/отсутствие ушек у влагалища второго сверху листа вегетативного 
побега; Var41 – форма верхушки язычка второго сверху листа генеративного побега (для Var41 и Var43 отмечается 2 
состояния: обрезанная и закругленная); Var42 – опушение язычка второго сверху листа генеративного побега (Var42, 
Var44 – опушенные редкими волосками и густо опушеные короткими прижатыми волосками); Var43 – форма верхушки 
язычка второго сверху листа вегетативного побега; Var44 – опушение язычка второго сверху листа вегетативного 
побега; Var45 – опушение стержня соцветия (Var45, Var46, Var48 – Var50 – голые или опушенные); Var46 – опушения 
стержня колоска; Var47 – форма кончика колосковой чешуи (ость, короткий шипик, заострение); Var48 – опушение 
нижней колосковой чешуи; Var49 – опушение верхней колосковой чешуи; Var50 – опушение нижней цветковой чешуи). 
Исследование проводилось в лаборатории молекулярного и структурного анализа растений Биологического Института 
ТГУ, при помощи программно-аппаратного комплекса «SIAMSMesoPlant», включающего компьютер со 
специализированным программным обеспечением. Обработка полученных данных проводилась в программе 
STATISTICA 9 (StatSoft Inc.) 
Результаты и обсуждение 
Как известно, именно качественные признаки обычно маркируют эволюционные ветви, отражая генетическое 
сходство. Исследование качественных признаков показало, что только пять из них проявили изменчивость: Var37, 
Var41, Var42, Var43, Var44, остальные оказались константными и были исключены из дальнейшего анализа. При этом у 
признаков Var42 и Var44, у которых известно по 3 состояния, в исследованных образцах было обнаружено только по 2 
состояния. Состояния указанных признаков встречались в разных частотах, но в основном, за исключением признаков 
Var37 и Var43, находились в приблизительном равновесии (рис. 1). Интересно то, что сибирский материал в целом 
отличается от европейского, исследованного Paszko (2007, 2008) на территории Польши. Согласно ее данным, у B. 
pinnatum признак характер поверхности стебля варьирует от голого до опушенного, с преобладанием опушенного, в 
то время как у всех сибирских особей по всему стеблю он был шероховатым от шипиков. Экземпляров с голым стеблем 
не было отмечено вообще. То же самое можно сказать и о характере поверхности колосковых и цветковых чешуй: у 
европейских образцов преобладали опушенные, но встречались и голые, в то время как среди сибирского материала 
экземпляров с голыми чешуйками обнаружено не было. 
 





Рис. 1. Частоты состояний качественных морфологических признаков Brachypodium pinnatum на территории Сибири. 
Условные обозначения состояний признаков: белый – поверхность голая; серый – опушенная; черный – шероховатая 
от шипиков.  
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Различаются европейская и сибирская выборки и по форме язычка: если у польских растений преобладает обрезанный 
язычок (соотношение между обрезанным и тупым составляет 295: 25 (Paszko, 2007), то у сибирских оба состояния 
представлены приблизительно в равных долях – 68 : 64.  
Анализ количественных признаков в целом по ареалу показал их относительно слабую изменчивость (табл. 1).  
 
Таблица 1. Статистические параметры Brachypodium pinnatum на территории Сибири 
 






















































































































































































Исследование гистограмм вышеназванных количественных признаков показало нормальное или близкое к 
нормальному распределение, что не позволяет предполагать разделение всего массива данных на 2 группы, 
соответствующие предположительно диплоидной и тетраплоидной расе. Для того, чтобы подтвердить это был 
предпринят анализ данных по методу главных компонент (ГК), который позволяет обнаружить в выборке различия по 
сумме количественных признаков.  
Как видно из графиков рассеяния (рис. 2), включение географических координат (график В), не повлияло на общую 
картину распределения объектов в координатах I и II ГК. Это свидетельствует об отсутствии яркой географической 
закономерности в распределении отдельных морфотипов. Коэффициенты корреляции географических данных с I и II 
ГК также оказались очень низкими, в основном едва превышающими 0.1, и только между I ГК и широтой коэффициент 
корреляции составил 0.3677. 
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Рис. 2. Размещение исследованных объектов Brachipodium pinnatum в координатах I (ось Х) и II (ось Y) главных 
компонент. А – без учета географических координат (I ГК – 19.39 % изменчивости, II ГК – 10.85 %). В – с учетом 
географических координат (I ГК – 18.59 % изменчивости, II ГК – 10.19 %).  
 
Для выявления факторов, действующих на распределение объектов в пространстве ГК был предпринят факторный 
анализ. Он также позволяет существенно сократить число анализируемых факторов за счет преобразования многих 
переменных. Анализ ГК и факторный анализ позволяют оценить роль каждой переменной в формирование факторов. 
Опция quartimqx raw позволяет так развернуть матрицу, что дисперсии по новым осям максимизируются, что 
повышает различия между отдельными факторами и их структура становится более ясной.  
Анализ структуры первых двух факторов показал, что I фактор в основном определяется высокими нагрузками, 
связанными с вегетативными признаками, а второй более связан с репродуктивными (табл. 2). Наибольшие 
корреляции с I фактором обнаруживают такие переменные, как Var4, Var9, Var1. Высокой, выше 0.65, была корреляция 
переменных Var3 и Var5. Наибольшую корреляцию с фактором II обнаружила переменная Var22 – ширина верхней 
колосковой чешуи. Достаточно высокая корреляция была еще у двух репродуктивных признаков – Var24 и Var28. 
Коэффициенты остальных признаков были ниже 0.6.  
 
Таблица 2. Факторная структура признаков Brachipodium pinnatum на территории Сибири 
(значения коэффициентов ниже 0.65 опущены)  
 


















Анализ графика рассеяния,  полученного в координатах I и II ГК, выявил некоторую неоднородность выборки, причем 
расхождение было главным образом вдоль ГК II, которая определяется наиболее важными генеративными 
признаками. Однако при ближайшем рассмотрении эта группа объектов оказалась сборной, состоящей из 
представителей различных популяций и тесно связанной с основным массивом. Кластерный анализ также не показал 
наличия четко дифференцированных групп. Таким образом, ни анализ главных компонент, ни кластерный анализ не 
выявили заметной морфологической дивергенции внутри сибирских популяций B. pinnatum, которая могла бы 
характеризовать разные кариологические расы. 
Для выявления взаимосвязей между признаками и их группами, позволяющей оценить относительную 
детерминированность или независимость отдельных признаков, проведен корреляционный анализ. Таблица 
коэффициентов корреляций (табл. 3) и коррелограмм (рис. 3), графически отражающих плеяды и уровень связей между 
ними, позволяют выявить плеяды и оценить величину внутриплеядных и межплеядных связей.  
Для выявления уровня связей между различными переменными, был использован непараметрический коэффициент 
ранговой корреляции Спирмена (r), который используется для выявления статистически значимой связи между двумя 
количественными показателями (Айвазян и др., 1968). Попарное сравнение всех тридцати количественных признаков 
позволило количественно выразить и сравнить силу связей между признаками (табл. 3; значения менее 0.3, столбцы и 
строки, не содержащие коэффициентов, опущены). Для удобства сравнения коэффициенты r < 0.3 были опущены. При 
этом для проверки гипотезы о географической изменчивости признаков были дополнительно вычислены 
Ukrainian Journal of Ecology, 8(1), 2018 




коэффициенты r географических параметров – широты и долготы местонахождений – с морфологическими признаками 
(в коррелограммах и таблице 3 отображены результаты, полученные только для морфологических признаков).  
Из таблицы 3 следует, что внутригрупповые связи (внутри групп вегетативных и репродуктивных признаков) более 
тесные, чем межгрупповые, причем среди вегетативных признаков связи были более сильными – коэффициенты 
корреляции между десятью признаками превышали 0.5, при этом коэффициент r между Var6 (длина листового 
влагалища второго сверху листа вегетативного побега) и Var7 (длина его замкнутой части) составил 0.8351, между Var3 
(длина листового влагалища второго сверху листа генеративного побега) и Var4 (длина замкнутой части листового 
влагалища второго сверху листа генеративного побега) коэффициент r превысил 0.823, а между Var3 и Var5 (длина 
пластинки этого листа) составил 0.7377. Среди исследованных генеративных признаков связи в целом были более 
слабые. Так, коэффициент r всего четырех пар превышал 0.5, а самое высокое значение r = 0.7406 наблюдалось между 
Var18 (длина нижней колосковой чешуи) и Var21 (длина верхней колосковой чешуи). Межгрупповые связи не так 
существенны, значение r между признаками в основном находилось в диапазоне 0.3–0.4 и не превышало 0.47.  
Если анализ главных компонент с учетом всех включенных признаков не выявил влияния географического положения 
на распределение объектов, то анализ корреляции отдельных признаков с широтой и долготой показал наличие 
биологически значимых корреляций между высотой растения и долготой, а также между широтой и длиной пластинки 
второго листа вегетативного побега, а также широтой и длиной закрытой части влагалища этого листа (r, 
соответственно, 0.33, 0.35 и 0.33).  
Из таблицы 3 и рисунка 3 видно, что уже на уровне r > 0.5 признаки естественным образом разбились на три плеяды. 
Помимо ожидаемого расхождения вегетативных и генеративных признаков, на этом уровне вычленяется плеяда, 
отражающая признаки соцветия. Эти плеяды сохраняются на уровне r > 6, но на этом уровне сохраняются уже только 
связи между признаками, характеризующие колосок в целом – длина 4-го снизу колоска и число цветков в нем. На 
уровне r >7 у вегетативных признаков сохраняются связи только между колосковыми чешуями, а плеяда вегетативных 
признаков распадается на две, отражающих признаки листьев вегетативных и репродуктивных побегов. На уровне r > 
8 остаются только связи между длиной листовых влагалищ побегов и длиной замкнутой части этих влагалищ.  
 






Наиболее независимыми признаками, как и ожидалось, оказались длина пыльников (Var30) и длина язычка (Var11 и 
Var12). При этом длина язычка вегетативного побега все же слабо коррелировала с шириной нижней колосковой 
чешуи, а у вегетативного побега корреляции с другими признаками не превышали порогового значения 0.3. Наиболее 
детерминированными, тесно связанными с другими признаками, оказалась длина колоска, которая на уровне r > 4 
связывала, как вегетативные органы, такие как высота побега и ширину листовой пластинки генеративного побега, так 
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Рис. 3. Корреляции между морфологическими признаками Вrachypodium pinnatum на территории Сибири. (А – 3 ≤ r < 4; 




Проведенные предварительные исследования морфологической изменчивости B. pinnatum на территории Сибири не 
выявили ожидаемой морфологической дивергенции, сопровождающей разделение на кариологические расы. 
Возможно, однако, что все исследованные образцы относятся к одной кариологической расе. Структура корреляций 
морфологических признаков вида на территории Сибири показала, что наиболее независимыми признаками являются 
длина пыльников и длина язычка.  Для более детального исследования B. pinnatum планируются сравнение структуры 
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